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resumo 
 
 
A temperatura é um fator crucial em processos biológicos como o crescimento 
e reprodução. Perante o cenário de alterações climáticas com que atualmente 
somos confrontados, é fundamental reunir informação sobre o efeito de 
flutuações de temperatura nesses mesmos processos, e que consequências 
acarretam a diferentes níveis de organização biológica. Este trabalho, 
utilizando como modelo o crustáceo Artemia franciscana, procura mostrar o 
efeito da temperatura no comportamento reprodutivo e possíveis 
consequências a nível da intensidade de seleção sexual. Os nossos resultados 
mostram que temperaturas superiores (30 ºC) ou inferiores (20 ºC) à 
temperatura teoricamente ótima para A. franciscana (25 ºC) têm o potencial de 
rapidamente alterar a velocidade de desenvolvimento, impactando também o 
comportamento reprodutivo. Alterações aos padrões reprodutivos ‘normais’ 
potenciam a desregulação da intensidade da seleção sexual, com 
consequências imprevisíveis para o sucesso de processos de adaptação a 
novas condições climáticas. 
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abstract 
 
Temperature is a crucial factor in biological processes such as growth or 
reproduction. Given the current climate change scenario, it is paramount that 
we expand our understanding on the effects of temperature fluctuations on 
those biological processes, and the consequences that will naturally spread 
over distinct levels of biological organization. This work, using the crustacean 
Artemia franciscana as a working model, seeks to highlight the temperature 
effects on reproductive behaviour and hypothetical consequences on the 
intensity of sexual selection. Our results show that both temperatures above 
(30 ºC) or below (20 ºC) the theoretical optimal temperature for A. franciscana 
(25 ºC) have the potential to rapidly alter development speed while also 
impacting reproductive behaviour. Altered reproductive patterns potentiate a 
deregulation of sexual selection intensity, with unforeseeable consequences on 
the success of the required adaptation processes to the new climatic conditions 
enforced by global warming.   
 
 
Índice 
 
 
1. Introdução e Objetivos ................................................................................................ 3 
2. Material e Métodos ..................................................................................................... 17 
2.1. Desenho experimental ........................................................................................... 17 
2.2. Alíquotas (mudança de temperatura)..................................................................... 18 
2.3. Eclosão dos cistos ................................................................................................. 19 
2.4. Alimentação........................................................................................................... 20 
2.5. Limpeza e manutenção ......................................................................................... 21 
2.6. Dados recolhidos ................................................................................................... 21 
2.7. Análise de dados ................................................................................................... 25 
 
3. Resultados ................................................................................................................. 29 
3.1. Pooling de réplicas ................................................................................................ 29 
3.2. Densidade ............................................................................................................. 29 
3.3. Crescimento .......................................................................................................... 30 
3.4. Distância interorbital .............................................................................................. 32 
3.5. Antenas do macho................................................................................................. 33 
3.6. Saco ovígero da fêmea ......................................................................................... 34 
3.7. Velocidade ............................................................................................................ 36 
3.8. Acasalamento preferencial por tamanho ............................................................... 39 
3.9. Diferencial de seleção estandardizado .................................................................. 40 
3.10. Alíquotas (mudança de temperatura)................................................................... 41 
 
4. Discussão e Conclusão ............................................................................................. 45 
5. Bibliografia ................................................................................................................. 53 
6. Anexos ........................................................................................................................ 65 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Lista de figuras 
 
Figura 1 – Dimorfismo sexual em A. franciscana. Fêmea (1) e macho (2).                      10 
Figura 2 – Fêmea e macho de A. franciscana em riding position.                                    11 
Figura 3 – Sistema do desenho experimental. Aquários (preto), gobelés (azul) e 
resistências (vermelho).                                                                                                     18 
Figura 4 – Exemplo de aquário com três gobelés em banho-maria.                                 18 
Figura 5 – Garrafas de eclosão com cistos de A. franciscana.                                         19 
Figura 6 – Produção de Ph. tricornutum na câmara de crescimento.                               20 
Figura 7 – Exemplo de medição do comprimento de um náuplio de A. franciscana, 
através do programa ZEN (blue edition).                                                                           22 
Figura 8 – Exemplos de medições feitas num macho de A. franciscana: Comprimento 
corporal (1), largura da antena (2), comprimento da antena (3) e distância interorbital – 
DIO (4).                                                                                                                     23 
Figura 9 – Exemplos de medições feitas numa fêmea de A. franciscana: Comprimento 
corporal (1), Distância interorbital – DIO (2), largura do saco ovígero (3), área do saco 
ovígero e área dos ovos.                                                                                                    24 
Figura 10 – Mortalidade (%) dos indivíduos das réplicas (1, 2 e 3) para cada temperatura 
(20, 25 e 30 ºC).                                                                                                                 30 
Figura 11 – Curvas de crescimento do comprimento corporal de A. franciscana para as 
três temperaturas (20 ºC, 25 ºC e 30 ºC). Os pontos pequenos representam o 
comprimento corporal de todos os indivíduos medidos em cada dia, para cada 
temperatura e, os círculos maiores mostram a média do comprimento corporal dos 
indivíduos de cada dia, para cada temperatura.                                                                31                                                                                                         
Figura 12 – Relação entre a distância interorbital (DIO) e o comprimento do macho, para 
as três temperaturas selecionadas: 20 ºC (esquerda), 25 ºC (meio) e 30 ºC (direita).      32 
Figura 13 – Relação entre a distância interorbital (DIO) e o comprimento da fêmea, para 
as três temperaturas selecionadas: 20 ºC (esquerda), 25 ºC (meio) e 30 ºC (direita).      32 
Figura 14 – Relação entre o comprimento corporal do macho e o comprimento das 
antenas, às três temperaturas selecionadas: 20 ºC (esquerda), 25 ºC (meio) e 30 ºC 
(direita).                                                                                                                              33 
Figura 15 – Relação entre o comprimento corporal do macho e a largura da antena, às 
três temperaturas selecionadas: 20 ºC (esquerda), 25 ºC (meio) e 30 ºC (direita).          33 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 16 – Relação entre a área superior do saco ovígero e o comprimento da fêmea, 
às três temperaturas selecionadas: 20 ºC (esquerda), 25 ºC (meio) e 30 ºC (direita).      34              
Figura 17 – Relação entre a área ocupada pelos ovos e o comprimento da fêmea, às três 
temperaturas selecionadas: 20 ºC (esquerda), 25 ºC (meio) e 30 ºC (direita).                 35 
Figura 18 – Relação entre o comprimento do macho e a área do saco ovígero da fêmea 
a 25 ºC.                                                                                                                              35 
Figura 19 – Relação entre o comprimento da fêmea e o comprimento da antena do 
macho a 20 °C (esquerda), 25 °C (meio) e 30 °C (direita).                                                36                                                                                        
Figura 20 – Relação entre a velocidade média e o comprimento do macho (individuais), 
às três temperaturas selecionadas: 20 ºC (esquerda), 25 ºC (meio) e 30 ºC (direita).      37 
Figura 21 – Relação entre a velocidade média e o comprimento da fêmea (individuais; 
sem ovos), às três temperaturas selecionadas: 20 ºC (esquerda), 25 ºC (meio) e 30 ºC 
(direita).                                                                                                                              37 
Figura 22 – Velocidade média dos três grupos (fêmeas, machos e casais) e respetivo 
desvio padrão, às três temperaturas selecionadas (20 ºC, 25 ºC e 30 ºC).                      38 
Figura 23 – Velocidade média das fêmeas com saco ovígero desenvolvido e ovos (Com 
Saco) e sem saco ovígero desenvolvido ou vazio (Sem saco) e respetivo desvio padrão, 
a 25 e 30 ºC.                                                                                                                      39 
Figura 24 – Relação entre o comprimento corporal do macho e o comprimento corporal 
da fêmea a 25 ºC.                                                                                                              39 
Figura 25 – Representação do diferencial de seleção estandardizado (DSE) para os 
machos reprodutores (azul) e fêmeas reprodutoras (roxo) às três temperaturas 
selecionadas (20, 25 e 30 ºC).                                                                                          41                                                                                               
 
 
Lista de tabelas 
 
 
Tabela 1 – Resultados da ANOVA entre réplicas (1, 2 e 3) das três temperaturas (20 ºC, 
25 ºC e 30 ºC) relativamente ao comprimento corporal dos indivíduos.                            29                                                                                        
Tabela 2 – Densidade inicial e final (número de indivíduos/L) de cada temperatura (20 ºC, 
25 ºC e 30 ºC).                                                                                                                   30                                                                                            
Tabela 3 – Valores de R e p das correlações entre o comprimento do macho e o 
comprimento da fêmea a 20 ºC, 25 ºC e 30 ºC.                                                                 39 
 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabela 4 – Valores do diferencial de seleção estandardizado (DSE) para machos e 
fêmeas às três temperaturas selecionadas (20 ºC, 25 ºC e 30 ºC).                                  40 
Tabela 5 – Número total de casais formados e data do aparecimento do primeiro casal, 
para cada tratamento (20 ºC, 25 ºC e 30 ºC) e respetivas alíquotas.                                41 
 
 
 
Lista de anexos 
 
 
Anexo 1 – Tabela das temperaturas reais medidas ao longo da experiência.                  65 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
1. Introdução e Objetivos 
 
 
 
 
 
Introdução 
 
3 
 
 
1. Introdução e Objetivos 
 
 Um dos mais mediáticos e controversos assuntos da atualidade é, seguramente, 
o aquecimento global. Nos últimos 30 anos, tem sido observado um aumento médio de 
0,2 ºC por década (Hoegh-Guldberg et al., 2010), prevendo-se que eventos climáticos 
adversos sejam cada vez mais frequentes e intensos, variando, no entanto, entre regiões 
(Jentsch et al., 2007), e que ocorra um aumento global de 1,5 ºC a 4,5 ºC durante o 
próximo século (IPCC, 1990; IPCC, 1992; Melillo et al., 1993). É esperado um maior 
aumento de temperatura a latitudes elevadas, e menor nos trópicos (Sala et al., 2000), o 
que potencialmente desencadeará respostas biológicas mais conspícuas em espécies 
que habitam regiões mais setentrionais (Parmesan, 2007).  
Várias alterações resultantes do aquecimento global foram já observadas durante 
os últimos anos (IPCC, 2007; Menzel et al., 2006), como o aumento do número e 
tamanho de lagos glaciares, o aquecimento de lagos e rios, primaveras mais precoces 
(traduzidas em alterações nos padrões de migração de aves, deposição de ovos e 
aparecimento de folhas (IPCC, 2007)). Especificamente em habitats aquáticos, 
observaram-se já alterações na abundância de algas, plâncton e peixe, e um aumento da 
temperatura, conjuntamente com um aumento dos níveis de CO2 atmosférico que 
exponencia a acidificação das massas de água. O relatório do IPCC (2007) considera 
que os efeitos da acidificação dos oceanos ainda não estão suficientemente 
aprofundados, mas antecipa, tal como outros autores (Hughes et al., 2003; Hoegh-
Guldberg et al., 2010), que os corais estejam especialmente ameaçados, prevendo-se um 
aumento do branqueamento dos mesmos e, consequentemente, perda de espécies 
dependentes deste ecossistema tão diverso. Na região mediterrânica, espera-se um 
aumento médio de temperatura de 2 ºC na primavera/inverno e um aumento médio de 4 
ºC no verão, com redução da precipitação (exceto para o inverno nas áreas mais a norte) 
e períodos de seca mais prolongados (Giorgi & Lionello, 2008; Giannakopoulos et al., 
2009), com acréscimo de duas a quatro semanas de noites tropicais e um mês de verão 
por ano (Giannakopoulos et al., 2009). Conjuntamente com a variação da temperatura a 
nível global, é importante referir que a instabilidade climática a nível local/regional é 
também relevante, algo que se observa, por exemplo, na alteração da intensidade do 
processo de upwelling ao longo da costa norte californiana, que afeta a sua fauna 
marinha (Bakun, 1990; Snyder et al., 2003).  
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Sendo a temperatura, reconhecidamente, um dos fatores abióticos com maior 
influência, direta ou indireta, nos processos biológicos (Gillooly et al., 2001; Atkin et al., 
2006; Hoegh-Guldberg et al., 2010; Schulte et al., 2011) esta pode afetar decisivamente 
parâmetros como o crescimento, a fecundidade, a taxa metabólica, a frequência cardíaca 
ou a atividade enzimática (Schulte et al., 2011). É, por isso, um dos tópicos mais 
explorados em estudos contemporâneos de ecologia, tentando-se atualmente o 
desenvolvimento de sistemas de previsão das respostas das diferentes espécies, 
populações e ecossistemas ao aquecimento global (Vitousek, 1994; Atkin et al., 2006). 
Mesmo pequenas variações graduais de temperatura podem originar padrões de 
desenvolvimento divergentes, como aqueles reconhecidos numa das mais importantes 
regras ecogeográficas, a lei de Bergmann (Ashton et al., 2000). Aplicada inicialmente a 
vertebrados endotérmicos, a lei de Bergmann postula que organismos que habitam 
latitudes baixas (onde o clima é tendencialmente mais quente) apresentam tamanhos 
inferiores aos organismos que habitam latitudes elevadas (mais frias) (Ashton et al., 
2000). Kingsolver e Huey (2008), no seu trabalho de revisão, concluem que grande parte 
dos estudos, realizados em diferentes taxa, mostram que temperaturas mais quentes 
resultam em tamanhos corporais mais pequenos e Ashton et al. (2000) mostram que os 
mamíferos, em geral, parecem seguir a lei de Bergmann. Em organismos ectotérmicos, 
as temperaturas frias resultam numa taxa de crescimento mais reduzida, onde os 
indivíduos tendem a amadurecer com tamanhos corporais superiores (Angilletta et al., 
2004). Nalgumas espécies, são suficientes pequenas flutuações sazonais de temperatura 
para provocar modificações no tamanho dos organismos, como é o caso da mosca da 
fruta (Drosophila): quando a temperatura aumenta, o tamanho tende a diminuir (Patridge 
et al., 1994). O efeito da temperatura sobre o desenvolvimento ontogénico também é 
reconhecido e, em peixes ósseos, foram verificadas anomalias mais severas a 
temperaturas superiores (Sfakianakis et al., 2004) esperando-se que o tamanho corporal 
de peixes marinhos venha a sofrer uma redução, a nível global (Cheung et al., 2013). 
Estas respostas plásticas a alterações de temperatura não são exclusivas de animais, 
podendo também ser observadas em plantas, como por exemplo, o estudo de Pregitzer 
at al. (2000) que associa o aumento da temperatura no solo a um aumento da taxa de 
crescimento das raízes e crescimento precoce na primavera.  
Positivamente correlacionada com o tamanho corporal está a fecundidade 
(Angilletta et al., 2004), que é também um processo dependente da temperatura. Por 
exemplo, o aumento de temperatura resulta na redução do tamanho corporal das fêmeas 
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do sapo-comum (Bufo bufo), diminuindo, consequentemente, a sua fecundidade 
(Reading, 2007). A fecundidade de duas espécies de peixe marinho (Zoarces viviparus e 
Gadus morhua) diminui com o aumento da latitude, onde o clima tem tendência a ser 
mais frio (Pörtner et al., 2001). Quando a temperatura atinge valores inferiores ou 
superiores a 15-20 ºC, duas espécies de Daphnia (pulex e magna) mostram uma 
diminuição da fecundidade (menor número de descendentes) (Goss, 1983). O crustáceo 
Artemia franciscana tem maior sobrevivência e fecundidade, respetivamente, a 21ºC e 
28ºC, parâmetros que diminuem à temperatura de 12 ºC (podendo até ser nulos 
consoante a salinidade), em claro contraste com A. persimilis, que tem maior 
sobrevivência e fecundidade a 12 ºC, mostrando que A. franciscana tem uma maior 
adaptação a temperaturas elevadas (Medina et al., 2007) e que, mesmo entre espécies 
próximas, existe uma variação na resposta a diferentes temperaturas.  
A temperatura também é reconhecida como capaz de influenciar a frequência 
cardíaca, e Braby e Somero (2006) mostraram que, em duas espécies do género Mytilus 
(galloprovincialis e trossulus), o aumento da temperatura eleva a frequência cardíaca e, a 
partir de uma determinada temperatura (crítica), a atividade cardíaca diminui 
repentinamente. O metabolismo está intimamente relacionado com a temperatura dentro 
de intervalos “biologicamente relevantes”: a 0 ºC, a atividade metabólica cessa devido ao 
congelamento da água e, a 40 ºC, está é severamente reduzida pelo aumento do 
catabolismo (Gillooly et al., 2001). Por sua vez, a atividade metabólica dos organismos é 
dependente da atividade enzimática, e temperaturas elevadas causam a perda da 
estrutura tridimensional exigida para a correta função das enzimas, cessando a sua 
atividade. Existem já vários estudos sobre o efeito da temperatura na atividade 
enzimática, como, por exemplo, sobre a peroxidase, enzima que oxida substratos 
orgânicos, que quando exposta a tratamentos com temperaturas inferiores a 45 ºC 
mantém-se inativa, enquanto que acima dessa temperatura torna-se ativa, em produtos 
frescos derivados de morangos (Fragaria ananassa) e laranjas (Citrus aurantium) (Cano 
et al., 1997). Na bactéria Pseudomonas fluorescens, as proteases, enzimas que quebram 
as ligações peptídicas de proteínas, têm atividade máxima a 17,5 ºC, diminuindo com 
valores de temperatura inferiores e superiores (Gügi et al., 1991). Quando o organismo 
humano está a uma temperatura abaixo dos 33 ºC (hipotermia) ocorre uma redução na 
atividade enzimática geral (Wolberg et al., 2004).  
Como podemos verificar nos exemplos anteriores enumerados, a temperatura é, 
de facto, determinante nos diferentes processos biológicos e, tendo em conta os novos 
desafios impostos pelas alterações de temperatura aos vários organismos, podem-se 
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teorizar pelo menos três cenários principais: os organismos podem ter capacidade de 
adaptação às novas condições, dependendo sempre da sua sensibilidade (Wolkovich et 
al., 2012) e plasticidade (Sinervo et al., 2010), tendo em conta que a adaptação do 
metabolismo exige plasticidade de caracteres morfológicos e bioquímicos (Atkin et al., 
2006). Em alternativa, os organismos podem procurar um novo habitat com condições 
climáticas mais favoráveis (Sinervo et al., 2010; Hoffman & Sgró, 2011), como já 
recorrentemente observado (Hampe & Petit, 2005; Schulte et al., 2011). Caso não ocorra 
adaptação às novas condições, e na ausência de dispersão para novos habitats, o 
aquecimento global será certamente uma séria ameaça para a sobrevivência de várias 
espécies, levando a um inexorável declínio populacional e extinção (Hoegh-Guldberg et 
al., 2010; Sinervo et al., 2010), resultando num tremendo impacto a nível de 
biodiversidade regional (Vitousek, 1994) e global (Sala et al., 2000).  
Em qualquer um dos cenários acima conjeturados, o aquecimento global terá 
certamente um impacto significativo na reprodução e, consequentemente, nos processos 
de seleção natural e sexual. Vários estudos sobre o efeito direto da temperatura em 
diferentes parâmetros da reprodução foram já realizados. Por exemplo, em diferentes 
espécies de Artemia, Vanhaecke e Sorgeloos (1989) mostraram que a taxa de eclosão 
máxima dos cistos foi obtida a 25 ºC, estendendo-se até aos 30 ºC, assistindo-se depois 
a um declínio para temperaturas superiores. No arroz, Oryza sativa L., um dos cereais 
atualmente mais consumidos pelo ser humano, ocorre uma redução da fertilidade devido 
a uma menor produção de pólenes derivada do aumento de temperatura, o que implica 
menor rendimento de colheita (Prasad et al., 2006). Os anfíbios, que tendem a iniciar a 
época reprodutora mais cedo do que qualquer outro taxa, estão particularmente 
vulneráveis a alterações de temperatura (Parmesan, 2007). Também as aves sofrem uma 
antecipação do início da época de reprodução derivada de um aumento de temperatura, 
como é exemplo o caso do chapim-real, Parus major, que apresenta posturas precoces 
em anos mais quentes (Visser et al., 2009). Em organismos aquáticos, assiste-se a um 
aumento do declínio da viabilidade dos ovos, aceleração da eclosão e elevada 
mortalidade larvar a temperaturas elevadas (Wood & McDonald, 1997). Outro caso em 
que a temperatura terá um impacto decisivo na reprodução é o de algumas espécies de 
répteis onde a definição do género é dependente da temperatura de incubação dos ovos 
(Janzen, 1994; Willingham & Crews, 1999). Na Tartaruga-da-Florida, Trachemys scripta, 
uma temperatura intermédia (≈29 ºC) produz um rácio sexual equilibrado, mas a 
temperaturas inferiores (26 ºC) surgem apenas machos e a temperaturas superiores (31 
ºC) surgem apenas fêmeas (Willingham e Crews, 1999). Assim, um aumento de 4 ºC 
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(projetado em alguns dos cenários futuros de aquecimento global) terá um efeito 
eliminatório na produção de machos (Janzen, 1994). Browne e Wanigasekera (2000) 
mostraram que há uma correlação linear entre a mortalidade e o aumento de temperatura 
em diferentes espécies de Artemia. Com elevada mortalidade pode ocorrer uma redução 
do tamanho efetivo da população capaz de afetar os processos de seleção dependentes 
da densidade (Spottiswoode & Saino, 2010).  
Qualquer um dos exemplos acima referidos, mostrando potenciais impactos de 
aumentos de temperatura na reprodução de várias espécies animais, terá a capacidade 
de impactar decisivamente um dos mais potentes motores de diversidade: a seleção 
sexual. A seleção sexual é uma força evolutiva que influencia a morfologia, o 
comportamento, os sistemas de reprodução e até a composição de uma comunidade 
biológica, podendo, dessa forma, potenciar o aparecimento de novas espécies ou a 
extinção das existentes (Andersson, 1994). Para Darwin (1859; 1871) existiam dois 
processos fundamentais na seleção sexual: a escolha do parceiro (seleção intersexual) e 
a competição (seleção intrasexual) (Arnold, 1994). Assim, quando existe dimorfismo 
sexual, e os caracteres do macho diferem dos da fêmea, o “tamanho, força, 
agressividade, coloração, ornamentos, canto, armas de ataque e meios de defesa” foram 
vistos por Darwin como uma vantagem para o aumento do sucesso reprodutivo perante a 
seleção sexual (Darwin, 1871).  
Apesar de já ter sido discutido o possível efeito das alterações climáticas em 
determinadas espécies, ainda existe pouco conhecimento sobre o impacto causado na 
variabilidade de caracteres sexuais secundários em populações naturais (Garant et al., 
2004). Os fenótipos podem mudar através de pressões da seleção natural (incluindo a 
seleção sexual) e/ou por pressões de seleção derivadas de atividades antropogénicas, 
como o aquecimento global (Hoffman & Sgró, 2011; Matsumura et al., 2013), e os 
caracteres sexuais secundários, sendo parte do fenótipo, mostram, recorrentemente, 
plasticidade fenotípica e/ou alteração de qualidade perante alterações nas condições 
ambientais (Botero & Rubenstein, 2012). No entanto, existem custos e benefícios em 
ostentar caracteres sexuais secundários, que podem ser influenciados pelo ambiente e 
condição individual (Spottiswoode & Saino, 2010) e, perante as alterações climáticas 
atuais, a seleção sexual pode potenciar a adaptação dos indivíduos a um ambiente em 
mudança ou, simplesmente elevar o custo de expressão de determinado caracter de tal 
forma que impede a adaptação (Spottiswoode & Saino, 2010).  
Os machos de leão, Panthera leo, com jubas maiores e mais escuras apresentam 
maior fitness (maior produção e sobrevivência dos seus descendentes) do que machos 
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com jubas mais curtas e claras, o que se deverá ao seu património genético e melhor 
proteção paternal. Por sua vez, estes machos são os preferidos pelas fêmeas, sendo a 
juba um caracter sexual secundário nesta espécie, com plasticidade fenotípica 
aparentemente relacionada com a temperatura. Sabe-se, no entanto, que os machos de 
juba escura são mais vulneráveis a elevadas temperaturas, devido ao aumento da 
temperatura testicular que provoca produção de esperma de baixa qualidade (West & 
Packer, 2002). Assim, a preferência das fêmeas por machos com jubas escuras pode 
causar uma diminuição da fertilidade da espécie. Em aves migratórias, os machos que 
migram mais cedo podem escolher o melhor território disponível para fazer o display dos 
seus caracteres (os indivíduos de melhor qualidade individual tendem a ocupar os 
melhores territórios). No entanto, devido ao aquecimento global, assiste-se a uma 
antecipação das datas de migração e a uma chegada precoce dos machos aos territórios 
de reprodução, podendo ocorrer dessincronização com a chegada das fêmeas 
(Spottiswoode et al., 2006; Spottiswoode & Saino, 2010), rompendo com os processos 
normais de escolha de parceiro e competição por recursos (territórios ou fêmeas). As 
alterações climáticas envolvem também alterações na precipitação anual e/ou sazonal, 
algo que mostrou ter efeitos diretos na seleção sexual da foca cinzenta, Halichoerus 
gryphus. Em estações com elevada precipitação, existem mais piscinas de água 
formadas na zona costeira, onde as fêmeas se agregam. Nesta espécie, com um sistema 
de acasalamento poligínico (machos possuem um harém de fêmeas), os machos 
competem pelo espaço e pelos agregados de fêmeas e apenas os machos dominantes 
conseguem acasalar. Em anos com menos precipitação, existem menos piscinas de água 
e as fêmeas tem tendência a dispersar para outros locais, diminuindo a capacidade de 
monopolização de parceiros sexuais pelos machos dominantes e reduzindo-se o grau de 
poliginia (Twiss et al., 2007). 
Tendo em conta que a temperatura tem impactos a vários níveis de organização 
biológica, para empiricamente verificar, num contexto de aquecimento global, o possível 
impacto das alterações na temperatura nos padrões de reprodução e seleção sexual, é 
importante a escolha do organismo modelo adequado.  
O género Artemia, do filo Arthropoda, subfilo Crustacea, classe Branchiopoda, 
ordem Anostraca e família Artemiidae, é constituído por seis espécies bissexuais e uma 
espécie partenogenética (Amat et al., 2005) que, segundo Amat et al. (2005) apresentam 
as seguintes distribuições: 
- A. permisilis ocorre na Argentina e no Chile,  e A. franciscana ocorre na América do 
Norte, Central e do Sul. 
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- A. salina ocorre na região do Mediterrâneo e África, A. urmiana ocorre no Irão, A. sinica 
ocorre na República Popular da China e A. tibetiana ocorre no Tibete. 
- A. parthenogenetica (espécie partenogenética) ocorre na Europa, Ásia e África, e 
existem várias estirpes com níveis de ploidia diferentes. 
A Artemia é um crustáceo filtrador não seletivo que se alimenta de matéria em 
suspensão na água, como o fitoplâncton (Evjemo & Olsen, 1999). Artemia é reconhecida 
como tolerante a uma larga gama de salinidades, o que lhe permite habitar salinas e 
lagos salgados (Vanhaecke et al., 1984; Vanhaecke et al., 1987; Barata et al., 1996; Amat 
et al., 2005). Estes podem ser litorais ou interiores (Amat et al., 2005), com águas 
paradas, que os transformam em habitats facilmente sujeitos ao aumento de temperatura. 
Esta adaptação às elevadas salinidades surgiu, possivelmente como forma de diminuir a 
predação, visto que apenas algumas algas e bactérias conseguem persistir nestes 
ambientes, e aves (como flamingos e alfaiates) tornaram-se os principais predadores da 
Artemia (Tomkins & Dann, 2009). A tolerância à temperatura, no entanto, varia consoante 
a espécie de Artemia (Vanhaecke & Sorgeloos, 1989; Medina et al., 2007) e é um fator 
determinante na competição interespecífica (Barata et al., 1996), na sobrevivência 
(Vanhaecke et al., 1984) e na determinação da área biogeográfica das diferentes 
espécies de Artemia (Vanhaecke et al., 1987; Vanhaecke & Sorgeloos, 1989).  
As espécies do género Artemia têm um rápido crescimento populacional, rápido 
crescimento individual, gerações curtas, elevada fecundidade e embriões de tamanho 
reduzido (Amat et al., 2005). Artemia compreende espécies que variam no seu modo de 
reprodução, existindo dois tipos: reprodução assexuada via partenogénese, em que a 
população é constituída apenas por fêmeas, e reprodução sexuada via fecundação, em 
que existem ambos os sexos na população, sendo dessa forma uma população bissexual 
(Criel, 1991; Browne & Bowen, 1991). Para além da variante no modo de reprodução, as 
fêmeas podem dar origem a cistos por oviparidade ou a náuplios por ovoviviparidade 
(Barata et al., 1996). O náuplio é o estado larvar dos crustáceos, incluindo o género 
Artemia (Dockery & Tomkins, 2000), e este provém de ovos de casca mole que eclodem 
rapidamente ou de cistos (Torrentera & Dodson, 2004) e, nas primeiras horas de vida 
alimenta-se simplesmente das suas reservas (Sorgeloos et al., 2001). Os cistos têm 
casca mais espessa e estão preparados para aguentar longos períodos sob condições 
ambientais adversas porque estão metabolicamente inativos até existirem condições 
favoráveis para eclodirem (Abatzopoulos et al., 2002), aguentando anos em condições de 
anoxia onde podem ser o único estado vivo a determinada altura do ciclo de vida (Clegg 
et al., 1996). 
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Vários estudos mostram que a escolha do tipo de reprodução, entre ovípara ou 
ovovivípara, é controlada por condições ambientais (Lenz & Browne, 1991; 
Triantaphyllidis et al., 1995) e pode afirmar-se que a temperatura e a salinidade são os 
fatores abióticos que mais influenciam a reprodução de Artemia (Rodrigues et al., 2012). 
Nambu et al. (2004) mostraram que para A. franciscana, o fotoperíodo tem um papel 
relevante nesta escolha: dias mais longos induzem mais ovoviviparidade (náuplios) e dias 
mais curtos induzem a oviparidade (produção de cistos). No entanto, a temperatura 
também influencia o modo de reprodução, visto que a 20 ºC é observada mais 
ovoviviparidade e a 28 ºC ocorre mais oviparidade. Os autores sugerem que a 
disponibilidade de alimento e os níveis de oxigénio não são fatores determinantes da 
ocorrência de oviparidade na reprodução do género Artemia. 
 Existem sinais claros de dimorfismo sexual na idade adulta (Figura 1). Quando 
adultos, as fêmeas são castanhas avermelhadas e os machos são mais translúcidos e, 
por vezes, tem pigmento azul ou verde (Dockery & Tomkins, 2000). A partir da décima 
muda, as antenas do macho tornam-se maiores e modificam-se para forma de pinça, que 
servirão para agarrar e “guardar” a fêmea durante a cópula, tornando o macho apto para 
o acasalamento (Tyson & Sullivan, 1980; Dockery & Tomkins, 2000; Abatzopoulos et 
al.,2002). A fêmea, quando madura, possui um saco ovígero onde, após a fecundação, 
se alojam os cistos/náuplios em desenvolvimento (Dockery & Tomkins, 2000; 
Abatzopoulos et al., 2002).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 1 – Dimorfismo sexual em A. franciscana. Fêmea (1) e macho (2).  
1 2 
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A cópula é iniciada pelo macho, que prende as suas antenas modificadas na zona 
do útero da fêmea, assumindo uma riding position (Figura 2), nadando o par em conjunto 
(Tomkins & Dann, 2009) por um período que pode durar horas ou dias (Dockery & 
Tomkins, 2000).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Os machos, assim que atingem a maturidade, estão continuamente preparados 
para acasalar e fazem-no repetidamente, e as fêmeas só estão preparadas quando têm 
ovos nos ovidutos laterais (Sugumar, 2010). As fêmeas aparentam ter poder de escolha 
(Tomkins & Dann, 2009) porque mesmo estando recetivas podem rejeitar alguns machos 
(Sugumar, 2010). O’ Donald (1977), no seu trabalho sobre a seleção sexual, refere que 
no geral, fêmeas preferem ornamentos maiores do que ornamentos normais e, no caso 
de Artemia, as antenas do macho têm sido consideradas ornamentos sexuais para a 
fêmea (Tomkins & Dann, 2009) funcionando como caracteres sexuais secundários. De 
facto, as fêmeas rejeitam quatro vezes mais machos que não têm antenas ou quando 
estas são malformadas (Sugumar, 2010).  
No género Artemia ocorre acasalamento preferencial por tamanho (size 
assortative mating), ou seja, indivíduos maiores acasalam com parceiros maiores e 
indivíduos pequenos acasalam com parceiros mais pequenos (Dockery & Tomkins, 
2000). Tomkins e Dann (2009) sugerem que o acasalamento com fêmeas maiores por 
Figura 2 – Fêmea e macho de A. franciscana em riding position.  
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parte dos machos aporta vantagem reprodutivas porque fêmeas maiores dão origem a 
um número superior de descendentes. Existe competição sexual em Artemia (Tomkins & 
Dann, 2009) e Sugumar (2010), no seu estudo sobre o efeito do rácio sexual na 
reprodução, mostrou que quando o número de fêmeas era reduzido (n=5) e o número de 
machos era superior (n=15), o resultado era um menor número de casais intersexuais 
formados devido à elevada competição entre machos e num maior número de casais 
formados por dois machos. Quando o rácio sexual era invertido, todas as fêmeas (n=15) 
acasalavam e foi observado apenas um casal de machos (Sugumar, 2010). 
No presente trabalho, foi utilizada a espécie A. franciscana como modelo para o 
estudo do efeito da temperatura, por várias razões de onde se destacam: i) é a espécie 
de Artemia mais estudada globalmente; ii) é uma espécie de pequenas dimensões, 
mesmo quando atinge a idade adulta [as fêmeas medem em média 10 a 12 mm e os 
machos medem em média 8 a 10 mm de comprimento, e ambos medem em média 4mm 
de largura (Criel & Macrae, 2002)], o que facilita o manuseamento; iii) têm um tempo de 
desenvolvimento curto, visto que a maturidade sexual é atingida ao 14º dia e o tamanho 
máximo é atingido por volta do 26º dia, quando mantidas a 25 ºC (Tomkins & Dann, 
2009); iv) é a espécie de Artemia que tolera melhor temperaturas elevadas (Vanhaecke & 
Sorgeloos, 1989; Lenz & Browne, 1991; Medina et al., 2007); e v) por ser uma espécie 
invasora na região mediterrânica (Hontoria et al. 1987; Narciso 1989; Amat et al. 1995; 
Amat et al., 2005). Portugal tem uma espécie nativa, A. parthenogenetica (estirpe 
diploide), que se encontrava em Alcochete, no estuário do Tejo, no estuário do Sado, na 
Ria de Aveiro e na Ria de Faro (Vanhaecke et al., 1987) mas atualmente, só se encontra 
nas salinas de Rio Maior e nalgumas salinas da Ria de Aveiro, erradicação resultante da 
invasão de A. franciscana (Rodrigues et al., 2012; Pinto et al., 2013) que é melhor 
competidora (Browne, 1980; Browne & Halanych, 1989; Amat et al., 2005). A dispersão 
de Artemia ocorre naturalmente através de ventos (para distâncias curtas) ou por aves 
(distâncias longas) (Vanhaecke et al., 1987) mas o seu aparecimento na região 
mediterrânica está associado a atividades humanas, mais especificamente, a indústria da 
aquacultura de espécies marinhas, tanto no sul de Portugal, de Espanha como também 
em França (Amat et al., 2005).  
Para além de todas as razões enumeradas acima, o dimorfismo sexual existente 
no género Artemia, a observação de competição intra-sexual pelo acesso a parceiros 
reprodutivos e a aparente capacidade de escolha de parceiros por parte das fêmeas, 
mostram que A. franciscana é um modelo interessante, ainda que sub-explorado, com 
potencial para a avaliação de variações na intensidade de seleção sexual de acordo com 
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variações na temperatura. Visto que A. franciscana é uma espécie bastante tolerante a 
temperaturas elevadas (Vanhaecke & Sorgeloos, 1989; Lenz & Browne, 1991; Medina et 
al., 2007), se esta sofrer alterações na sua reprodução e comportamento sexual com o 
aumento de temperatura, muito provavelmente outras espécies mais sensíveis sofrerão 
também consequências com o crescente aquecimento global. 
O objetivo principal deste estudo foi o de averiguar o possível efeito, direto ou 
indireto, da temperatura em várias vertentes da reprodução e do comportamento sexual 
de A. franciscana, numa tentativa de conseguir responder a questões como: será que 
temperaturas diferentes se traduzem em taxas de crescimento diferentes ou em 
diferentes taxas de mortalidade? Será que os caracteres sexuais secundários do macho 
sofrem alterações dependentes da temperatura? Será que a exposição a diferentes 
temperaturas resultará em alterações na seleção do parceiro sexual ou mesmo na 
intensidade da seleção sexual?  
Ao expor indivíduos a uma temperatura diferente daquela a que nasceram, 
pretende-se também averiguar se ocorre alteração no timing da reprodução e no número 
de casais, e se a mudança de temperatura tem impacto na sobrevivência da espécie ou 
se esta mostrará uma resposta plástica e potencial de adaptação. Pretende-se com o 
presente trabalho, esclarecer estas questões e contribuir para o conhecimento sobre este 
tópico de grande importância atualmente para a ecologia. 
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2. Material e Métodos 
 
 
2.1. Desenho experimental 
 
De forma a permitir a obtenção de um elevado número de indivíduos dos dois 
sexos, foi construído o sistema representado na Figura 3: três aquários de vidro, cada um 
com três gobelés em banho-maria (Figura 4), cada um com volume final de 900 ml de 
água salgada. Cada aquário representava um tratamento de temperatura diferente: 20 
ºC, 25 ºC e 30 ºC – e deste modo, foram criadas três populações de A. franciscana (3 
réplicas de cada temperatura) que cresceram a temperaturas diferentes. A temperatura 
do banho-maria dos aquários a 25 e 30 ºC foi mantida com recurso a uma resistência. O 
aquário a 20 ºC não tinha resistência estando à temperatura ambiente do laboratório. 
Como tal, o tratamento a 20 ºC sofreu mais com as flutuações da temperatura ambiente 
e, apesar da denominação do tratamento ser “20 ºC” ao longo das análises realizadas, é 
importante referir que a temperatura média deste tratamento rondou os 22,4 ºC. Ao longo 
da experiência, foram registados os valores da temperatura de todos os gobelés (Anexo 
I). Cada gobelé continha uma pedra difusora ligada a uma bomba de ar, de forma a 
oxigenar a água. O fotoperíodo durante a experiência foi mantido com luz natural 
(aproximadamente 14L:10D). A água salgada era artificial e feita em laboratório com sais 
marinhos da marca Tropic Marin. Para obter a salinidade de 35 ppm (a salinidade da 
água do mar ronda os 33 a 35 ppm), dissolveram-se 35 gramas de sais por litro de água 
doce. De seguida, a água era colocada na placa de agitação durante 20 minutos para 
ajudar a dissolver os sais. De forma a manter a salinidade constante, ajustava-se 
diariamente a salinidade com água doce. Em cada gobelé colocou-se 10 ml de água 
salgada com elevada concentração de náuplios. Os indivíduos permaneceram nos 
gobelés até atingirem a idade adulta e a maturidade sexual. Considerou-se maturidade 
sexual quando os indivíduos começaram a exibir caracteres sexuais secundários. 
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Figura 4 – Exemplo de aquário com três 
gobelés em banho-maria. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
2.2. Alíquotas (mudança de temperatura) 
 
Com o objetivo de se observar se existe plasticidade fenotípica nos indivíduos 
quando expostos a uma temperatura diferente à qual cresceram nas primeiras semanas, 
na quinta semana da experiência foram criadas alíquotas, em que os indivíduos nascidos 
a determinada temperatura foram transferidos para gobelés a outra temperatura. Foram 
criados seis grupos de alíquotas com as seguintes denominações: 20.25, 20.30, 25.20, 
25.30, 30.20 e 30.25, cada um com três réplicas. O primeiro número indica a temperatura 
20 ºC 
25 ºC 
30 ºC 
Figura 3 – Sistema do desenho experimental. Aquários (preto), 
gobelés (azul) e resistências (vermelho). 
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em que nasceram e o segundo indica a temperatura para a qual foram transferidos à 
quinta semana.  
Para a criação das alíquotas foi necessário retirar e dividir parte da cultura de A. 
franciscana dos tratamentos originais (20, 25 e 30 ºC). A divisão foi realizada para cada 
um dos tratamentos (20, 25 e 30 ºC) em separado, da seguinte forma: foi retirado, de 
cada réplica, 400 ml de água salgada com indivíduos de Artemia, de forma aleatória, que 
depois foram misturados num só recipiente, formando um volume total de 1200 ml, para 
cada temperatura. Este volume foi de seguida dividido por seis gobelés, ficando cada um 
com um volume final de 200 ml, e estes foram transferidos para temperaturas diferentes 
do original. Exemplificando, retiraram-se 400 ml da réplica 1 de 30 ºC, 400 ml da réplica 2 
de 30 ºC e 400 ml da réplica 3 de 30 ºC, e juntaram-se todos no mesmo recipiente, e este 
volume foi dividido por seis gobelés. Se considerarmos a temperatura de origem a 30 ºC, 
três gobelés das alíquotas foram para o aquário de 20 ºC e os outros três foram para o 
aquário de 25 ºC. 
O grupo 20.30 apenas teve duas réplicas durante a experiência porque um dos 
gobelés verteu no banho-maria que levou à morte de todos os seus indivíduos.  
 
2.3. Eclosão dos cistos 
 
A eclosão dos cistos foi feita uma única vez e utilizaram-se recipientes de garrafas 
plásticas invertidas (Figura 5). Foi seguida a metodologia de Amat et al. (2005): água 
salgada (35 g/L) filtrada, a 28 ºC, com iluminação e aeração contínua (garrafas tinham 
um tubo de ar para oxigenar fortemente a água).  
  
 
 
 
 
 
 
 
Figura 5 – Garrafas de eclosão com cistos de A. franciscana.  
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A temperatura da água dos recipientes rondava os 28-30 ºC, que se conseguiu 
colocando as garrafas em banho-maria num aquário com uma resistência a 30 ºC. A 
eclosão dos cistos demorou 48 horas e, após a eclosão, estes foram colocados 
diretamente nos gobelés. 
 
2.4. Alimentação 
 
 A alimentação dos náuplios e adultos foi realizada diariamente (exceto sábados e 
domingos), com 15 – 20 ml diários da microalga viva Phaeodactylum tricornutum, valor 
que duplicava antes do fim de semana para garantir alimento durante o mesmo. 
Para tal, a microalga foi mantida em cultura no laboratório seguindo o protocolo:  em 4L 
de água destilada, dissolveram-se 140 g de sal (35 g/L). Agitou-se bem o conteúdo do 
garrafão com uma placa de agitação durante 30 minutos. De seguida, filtrou-se toda a 
água, através de um kitasato, que era depois autoclavada durante 80 minutos. Deixou-se 
arrefecer e juntaram-se 40 ml de meio de cultura (10 ml/L) segundo Fábregas et al. 
(1984), e o inóculo da microalga, sem quantidade específica. Esta cultura foi colocada 
numa câmara de crescimento com fotoperíodo controlado de 16h de luz e 8h de 
obscuridade, e temperatura controlada de 20 ºC ± 2 ºC (Figura 6). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 6 – Produção de Ph. tricornutum na câmara de 
crescimento. 
 
 
Material e Métodos 
 
 
21 
 
2.5. Limpeza e manutenção dos aquários 
 
 Uma vez por semana era mudado 90% do volume de água total de cada gobelé 
com água salgada nova. Diariamente era limpo o fundo do gobelé para retirar detritos de 
microalgas e de dejetos.  
 
2.6. Dados recolhidos 
 
Antes de colocar os náuplios nos gobelés, fez-se a contagem do número de 
indivíduos de uma amostra de 5 ml de água salgada com elevada concentração de 
náuplios, para, por extrapolação, se conseguir saber quantos indivíduos existiam nos 10 
ml que foram posteriormente colocados no volume total de cada gobelé (900 ml de água 
salgada). Com estes dados, calculou-se a densidade inicial (nº de indivíduos por litro) de 
cada gobelé, que foi de 12.655 indivíduos por litro. 
No 22º dia da experiência foi feita uma segunda contagem. Para tal, retirou-se, de 
forma aleatória, 10 ml de cada réplica das três temperaturas e contaram-se os indivíduos. 
Foi feita a média da contagem para cada temperatura, e extrapolou-se o número de 
indivíduos para um volume de um litro, de forma a obter-se a densidade final (nº de 
indivíduos por litro). As densidades não foram calculadas para as alíquotas. Com os 
dados da densidade inicial e final, calculou-se a % de mortalidade para cada temperatura. 
Desde o início da experiência, foram registados diariamente, através de fotografias, 
pelo menos dez indivíduos de A. franciscana de cada gobelé (30 indivíduos por cada 
temperatura), até atingirem a maturidade sexual. Para tirar as fotografias, os indivíduos 
foram anestesiados numa solução de 1 ml de clorofórmio e 9 ml de água doce. Através 
das medições do comprimento corporal, obtidos a partir das fotografias ao longo da 
experiência (Figura 7), foi possível criar uma curva de crescimento ao longo do ciclo de 
vida. As fotografias dos náuplios foram tiradas e medidas através do programa Zen 
(http://www.zeiss.com/microscopy/int/products/microscope-software/zen.html; blue 
edition) e quando os indivíduos atingiram determinado comprimento corporal foi 
necessária a utilização de um microscópio digital USB para tirar as fotografias e do 
programa ImageJ (https://imagej.nih.gov/ij/; versão 1.50i) para efetuar as medições. 
Uma vez por semana foram filmados cinco náuplios de cada gobelé (quinze náuplios 
por tratamento) com o microscópio digital USB e utilizou-se o programa Tracker 
(http://physlets.org/tracker/; versão 4.91) para medir o valor médio da velocidade de 
natação dos indivíduos ao longo do ciclo de vida. 
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Quando começaram a acasalar, a maioria dos casais foi filmado a nadar em riding 
position (Capítulo 1; Figura 2). Os casais foram retirados do gobelé com uma pipeta 
Pasteur e foram colocados numa placa de petri com 0,5 – 1 cm de altura de água 
salgada, para se efetuar a filmagem. Para alguns casais não foi possível obter estas 
filmagens porque ao manejá-los o macho acabava por se desprender da fêmea. Após a 
filmagem foram colocados num copo de plástico com água salgada e assim que o casal 
terminava o acasalamento (quando se soltavam), tanto o macho como a fêmea foram 
individualmente anestesiados com clorofórmio e fotografados. O macho foi devolvido ao 
gobelé de origem e a fêmea foi mantida no copo de plástico até ter os náuplios e/ou 
cistos. Como o acasalamento é um procedimento que pode demorar apenas horas, 
durante o período sem observação da experiência surgiram algumas fêmeas grávidas 
que já se tinham soltado do macho, e, portanto, não houve forma de identificar o macho 
com que acasalou. Estas fêmeas também foram fotografadas e filmadas individualmente. 
Todo este procedimento foi repetido para as alíquotas.  
Todas as fotografias e vídeos de casais/indivíduos adultos foram obtidos através 
do microscópio digital USB. Utilizou-se o programa Tracker (versão 4.91) para medir o 
valor médio da velocidade de natação de todos os vídeos (de casais e indivíduos) e o 
programa ImageJ (versão 1.50i) para medir as fotografias dos adultos. 
Figura 7 – Exemplo de medição do comprimento de um 
náuplio de A. franciscana, através do programa ZEN (blue 
edition).  
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Através das fotografias dos indivíduos adultos foi possível obter medições dos 
seguintes parâmetros: 
 Comprimento corporal, distância interorbital (DIO), largura e comprimento das 
antenas secundárias do macho (Figura 8); 
 Comprimento corporal, distância interorbital (DIO), largura do saco ovígero, área 
superior do saco ovígero e área ocupada pelos ovos da fêmea (Figura 9); 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
1 
2 3 4 
Figura 8 – Exemplos de medições feitas num macho de A. franciscana: Comprimento corporal 
(1), largura da antena (2), comprimento da antena (3) e distância interorbital – DIO (4). 
1 
2 3 4 
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Através dos vídeos dos casais e dos vídeos ao longo das semanas de 
crescimento de fêmeas e de machos individuais, foi possível fazer comparações entre as 
velocidades médias dos três grupos (casais, fêmeas individuais e machos individuais). Só 
a partir da 6ª semana de crescimento (inclusive) é que se começou a identificar o género 
do individuo, portanto só se usaram os dados de velocidade média de machos e fêmeas 
individuais da 6ª à 9ª semana, respetivamente do 43º dia ao 65º dia da experiência (dia 
da última recolha de dados da experiência).                                             .                                
1 3 
2 
Figura 9 – Exemplos de medições feitas numa fêmea de A. franciscana: Comprimento corporal 
(1), Distância interorbital – DIO (2), largura do saco ovígero (3), área do saco ovígero e área dos 
ovos.  
 
 
Material e Métodos 
 
 
 
25 
 
2.7. Análise de dados 
 
Todas as análises foram realizadas através do programa Statistica (versão 8.0) e os 
gráficos foram construídos no programa QGLE (versão 4.2.5). Todas as análises de dados são 
referidas de seguida, cujos resultados serão apresentados no Capítulo 3 (Resultados). 
Com o objetivo de se observar se existem diferenças significativas no comprimento 
corporal dos indivíduos entre réplicas do mesmo tratamento, foi realizada uma análise de variância 
unifatorial (one-way ANOVA) entre réplicas (1, 2 e 3) para cada um dos tratamentos (20, 25 e 30 
ºC) sendo o único fator a réplica (com três níveis: 1, 2 e 3).  
Para a análise da distância interorbital foi realizada uma análise de covariância 
multifatorial (multifactorial ANCOVA) - com dois fatores: temperatura (com três níveis: 20, 25 e 30 
ºC) e o género (com dois níveis: macho e fémea) - sendo a co-variável o tamanho corporal.  
Para a análise da largura das antenas do macho, foi realizada uma análise de covariância 
unifatorial (one-way ANCOVA) sendo o único fator a temperatura (com três níveis: 20, 25 e 30 ºC) 
e a co-variável o tamanho corporal do macho. A mesma análise foi repetida, mas com os dados de 
comprimento das antenas do macho.  
Para a análise da área superior do saco ovígero da fêmea, foi realizada uma análise de 
covariância unifatorial (one-way ANCOVA) sendo o único fator a temperatura (com três níveis: 20, 
25 e 30 ºC) e a co-variável o tamanho corporal da fêmea. A mesma análise foi repetida, mas com 
os dados da área ocupada pelos ovos da fêmea. 
De forma a obter uma análise comparativa de velocidades médias entre os grupos 
(fêmeas, machos e casais) realizou-se uma análise de variância multifatorial (multifactorial 
ANOVA) com dois fatores: a temperatura (com três níveis: 20, 25 e 30 ºC) e o grupo (com três 
níveis: fêmeas individuais, machos individuais e casais). Nesta análise entre grupos não se 
incluíram as fêmeas com saco ovígero desenvolvido e com ovos (como se compreenderá adiante). 
Para saber a influência da presença de um saco ovígero desenvolvido e cheio na 
velocidade média da fêmea, foi realizada uma análise de variância multifatorial (multifactorial 
ANOVA) com dois fatores: a temperatura (com dois níveis: 25 e 30 ºC) e a presença/ausência de 
saco (com dois níveis: com saco e sem saco) das respetivas velocidades médias.  
Relativamente às alíquotas originárias do tratamento a 20 ºC e 25 ºC, foi realizada uma 
análise de variância unifatorial (one-way ANOVA) do comprimento corporal do macho, tendo um 
único fator com três níveis (20, 20.25 e 20.30 ou 25, 25.20 e 25.30, dependendo da temperatura 
de origem). A mesma análise (one-way ANOVA) foi repetida com os dados do comprimento 
corporal da fêmea do tratamento de 20 ºC (um fator com três níveis: 20, 20.25 e 20.30). Na análise 
de variância unifatorial (one-way ANOVA) do comprimento corporal da fêmea do tratamento de 25 
ºC (um fator com três níveis: 25, 25.20 e 25.30), não obtivemos homogeneidade de variâncias por 
isso fizemos um teste não paramétrico de Kruskal-Wallis, para comparar múltiplas amostras 
independentes.  
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Relativamente às alíquotas originárias do tratamento a 30 ºC, realizamos uma análise de 
variância unifatorial (one-way ANOVA) do comprimento corporal do macho, tendo um único fator 
com dois níveis (30 e 30.25). Na análise de variância unifatorial (one-way ANOVA) do 
comprimento corporal da fêmea do tratamento de 30 ºC (um fator com dois níveis: 30 e 30.25), 
não obtivemos homogeneidade de variâncias por isso fizemos um teste não paramétrico de Mann-
Whitney, para comparar duas amostras independentes.                                                      .
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3. Resultados 
 
3.1. Pooling de réplicas 
 
A réplica 3, a 20 ºC, foi retirada de algumas análises de dados (nomeadamente 
aquelas que incluíam a variável comprimento corporal) após a realização de uma análise 
de variância unifatorial (one-way ANOVA) entre réplicas dessa temperatura. Observou-se 
uma diferença significativa entre as réplicas do tratamento de 20 ºC (Tabela 1), sendo a 
réplica 3 a única significativamente diferente das restantes em determinada altura do 
crescimento (36º dia). Observou-se um crescimento acelerado na réplica 3, semelhante 
aos indivíduos que cresceram a 30 ºC. Uma vez que as restantes réplicas, dentro de 
cada temperatura, não eram diferentes em termos de tamanho corporal, optou-se por 
fazer um pool dos dados, por temperatura. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
3.2. Densidade 
 
A Tabela 2 apresenta os valores de densidade inicial e final de cada tratamento (20, 
25 e 30 ºC) e mostra que houve uma redução de densidade ao longo da experiência, 
para qualquer uma das temperaturas, mais acentuada, contudo, a 30 ºC. A Figura 10 
apresenta a % de mortalidade das três réplicas de cada tratamento (20, 25 e 30 ºC), 
mostrando um aumento da mortalidade com o aumento da temperatura. 
 
 MS F (2,57) p 
20 ºC 3,056x107 31,327 0,000 
25 ºC 8,068x105 0,859 0,429 
30 ºC 3,730x106 2,638 0,080 
 
Tabela 1 – Resultados da ANOVA entre réplicas (1, 2 e 3) 
das três temperaturas (20 ºC, 25 ºC e 30 ºC) relativamente 
ao comprimento corporal dos indivíduos. 
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3.3. Crescimento  
 
A Figura 11 representa a evolução do comprimento corporal de A. franciscana 
para as temperaturas de 20, 25 e 30 ºC, obtidas a partir das fotografias efetuadas 
diariamente.  
 
 
 
Densidade Inicial  
(Nº de indivíduos/L) 
Densidade Final 
(Nº de indivíduos/L) 
20 ºC 12.655 1000 
25 ºC 12.655 800 
30 ºC 12.655 370 
Tabela 2 – Densidade inicial e final (número de indivíduos/L) de cada 
temperatura (20 ºC, 25 ºC e 30 ºC). 
Figura 10 – Mortalidade (%) dos indivíduos das réplicas (1, 2 e 
3) para cada temperatura (20, 25 e 30 ºC). 
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A análise da figura permite constatar que, considerando 25 ºC como a 
temperatura mais próxima do ótimo para a espécie (segundo Vanhaecke et al., 1984; 
Browne & Wanigasekera, 2000), a 30 ºC, A. franciscana apresenta um crescimento mais 
rápido e atinge a maturidade sexual mais cedo (por volta do 36º dia da experiência) do 
que os indivíduos a outras temperaturas. A 20 ºC, os indivíduos demoraram mais tempo a 
atingir a maturidade sexual e apresentaram uma taxa de crescimento inferior. Os 
indivíduos da réplica 1, a 25 ºC, atingiram a maturidade por volta do 41º dia, os indivíduos 
da réplica 2 atingiram por volta do 58º dia e os indivíduos da réplica 3 apenas atingiram a 
maturidade por volta do 65º dia. Os indivíduos das réplicas 1 e 2, a 20 ºC, atingiram a 
maturidade também por volta do 65º dia, não tendo sido incluídos os indivíduos da réplica 
3 de 20 ºC devido às razões previamente apresentadas (crescimento acelerado, 
possivelmente devido a alterações importantes na densidade). 
 
Figura 11 – Curvas de crescimento do comprimento corporal de A. 
franciscana para as três temperaturas (20 ºC, 25 ºC e 30 ºC). Os pontos 
pequenos representam o comprimento corporal de todos os indivíduos 
medidos em cada dia, para cada temperatura e, os círculos maiores mostram 
a média do comprimento corporal dos indivíduos de cada dia, para cada 
temperatura. 
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Figura 12 – Relação entre a distância interorbital (DIO) e o comprimento do macho, para as três 
temperaturas selecionadas: 20 ºC (esquerda), 25 ºC (meio) e 30 ºC (direita). 
Figura 13 – Relação entre a distância interorbital (DIO) e o comprimento da fêmea, para as três 
temperaturas selecionadas: 20 ºC (esquerda), 25 ºC (meio) e 30 ºC (direita). 
3.4. Distância interorbital 
Um dos parâmetros morfológicos medidos foi a distância interorbital (DIO). Nas 
Figuras 12 e 13 estão representadas as regressões lineares entre o comprimento do 
macho (Figura 12) ou da fêmea (Figura 13) e a distância interorbital, para todas as 
temperaturas (20, 25 e 30 ºC). Independentemente da temperatura, o comprimento 
corporal está positivamente correlacionado com a distância interorbital, em machos e 
fêmeas, ou seja, indivíduos de maiores dimensões apresentaram distâncias interorbitais 
superiores. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Através de uma análise de covariância multifatorial [com dois fatores: temperatura 
(com três níveis: 20 ºC, 25 ºC e 30 ºC) e género (com dois níveis: macho e fêmea)] da 
distância interorbital, tendo o comprimento corporal como co-variável, observou-se que 
não existiu interação entre os dois fatores [F (2,147) =0,466; p=0,629] mas existiu uma 
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diferença significativa entre a DIO nos dois géneros [F (1,147) =5,857; p = 0,017]. Os 
machos apresentaram uma DIO superior à das fêmeas, controlando para o tamanho 
corporal, independentemente da temperatura. 
 
 
3.5. Antenas do macho 
No que respeita ao estudo efetuado relativamente à largura e comprimento das 
antenas dos machos (aqueles que acasalaram com sucesso), verificou-se que o 
comprimento das antenas está positivamente correlacionado com o comprimento corporal 
do macho, a todas as temperaturas (Figura 14). Indivíduos de maiores dimensões 
apresentaram antenas mais longas.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Relativamente à largura da antena, também se obteve uma correlação positiva e 
significativa com o comprimento corporal do macho (Figura 15), mostrando-se que, tal 
como ocorre no comprimento da antena, machos maiores tem antenas mais largas.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 14 – Relação entre o comprimento corporal do macho e o comprimento das antenas, às três 
temperaturas selecionadas: 20 ºC (esquerda), 25 ºC (meio) e 30 ºC (direita). 
 
Figura 15 – Relação entre o comprimento corporal do macho e a largura da antena, às três temperaturas 
selecionadas: 20 ºC (esquerda), 25 ºC (meio) e 30 ºC (direita). 
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De facto, estas duas variáveis (comprimento e largura das antenas), encontraram-
se intimamente correlacionadas (20 ºC: R=0,958, p=0,000; 25 ºC: R=0,806, p=0,000; 30 
ºC: R=0,903, p=0,000). Através de uma análise de covariância unifatorial, sendo o único 
fator a temperatura (com três níveis: 20, 25 e 30 ºC), e a co-variável o comprimento 
corporal do macho, pudemos observar que não existiram diferenças significativas entre 
temperaturas relativamente ao comprimento [F (2,76) =2,221; p=0,116] e largura das 
antenas [F (2,76) =0,526; p=0,593]. Assim, corrigindo para as dimensões corporais do 
macho, verificou-se que o desenvolvimento das antenas (largura e comprimento) não 
pareceu afetado pela temperatura (que havia provocado alterações na velocidade de 
crescimento; ver Figura 10). O crescimento das antenas dos machos foi isométrico em 
relação ao comprimento corporal. 
 
 
3.6. Saco ovígero da fêmea 
 
A área superior do saco ovígero e a área ocupada pelos ovos foram calculadas 
através de fotografias obtidas de fêmeas adultas (que acasalaram) (Capitulo 2; Figura 9). 
A Figura 16 mostra uma correlação positiva e significativa entre a área superior do saco 
ovígero e o comprimento corporal da fêmea (a 20, 25 e 30 ºC), indicando que fêmeas de 
maiores dimensões apresentam sacos ovígeros maiores. A Figura 17 mostra que existiu 
uma correlação positiva e significativa entre a área ocupada pelos ovos e o comprimento 
corporal da fêmea (novamente a todas as temperaturas), verificando-se que fêmeas 
maiores carregavam mais ovos. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 16 – Relação entre a área superior do saco ovígero e o comprimento da fêmea, às três 
temperaturas selecionadas: 20 ºC (esquerda), 25 ºC (meio) e 30 ºC (direita). 
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Através de uma análise de covariância unifatorial, sendo o único fator a 
temperatura (com três níveis: 20, 25 e 30 ºC) e a co-variável o comprimento corporal da 
fêmea, observámos a inexistência de diferenças significativas entre as temperaturas 
relativamente à área superior do saco ovígero [F (2,68) =2,344; p=0,104] e área ocupada 
pelos ovos [F (2,68) = 2,782; p=0,069]. 
Foi também analisada a relação entre o comprimento corporal do macho e a área 
superior do saco ovígero da fêmea com que se reproduziu. A Figura 18 mostra a única 
correlação significativa obtida, encontrada no tratamento a 25 ºC. Na análise da relação 
entre o comprimento corporal do macho e a área ocupada pelos ovos da fêmea com que 
acasalou, não se obtiveram correlações significativas a nenhuma das temperaturas (20 
ºC: p=0,113; 25 ºC: p=0,171; 30 ºC: p=0,746), indicando que machos maiores não 
estiveram associados a um maior número de ovos nas fêmeas. 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 17 – Relação entre a área ocupada pelos ovos e o comprimento da fêmea, às três temperaturas 
selecionadas: 20 ºC (esquerda), 25 ºC (meio) e 30 ºC (direita). 
 
Figura 18 – Relação entre o comprimento do macho e a 
área do saco ovígero da fêmea a 25 ºC. 
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A análise da relação entre o comprimento corporal da fêmea e o comprimento das 
antenas do macho com que se reproduziu, apresentada na Figura 19, mostrou uma 
correlação significativa a 20 ºC (p=0,004) e 25 ºC (p=0,013), e quase significativa a 30 ºC 
(p=0,061). A análise da relação entre o comprimento da fêmea e a largura das antenas 
do macho com que acasalou revelou uma correlação significativa a 20 ºC (p=0,016), mas 
inexistente a 25 ºC (p=0,061) e 30 ºC (p=0,143). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
3.7. Velocidade 
 
A análise da relação entre o comprimento corporal e velocidade média de machos 
individuais, apresentada na Figura 20, mostrou a inexistência de qualquer correlação 
significativa em todas as temperaturas (a 20 ºC: R=0,250; p=0,218, a 25 ºC: R=0,406; 
p=0,106 e a 30 ºC: R= -0,313; p=0,167). A análise da relação entre o comprimento 
corporal e velocidade média de fêmeas individuais (sem ovos), apresentada na Figura 21, 
mostrou que também não houve qualquer correlação significativa em nenhuma das 
temperaturas (a 20 ºC: R=0,101; p=0,755, a 25 ºC: R=0,309; p=0,142 e a 30 ºC: R=0,032; 
p=0,951).  
Nesta análise foram omissos os dados dos machos e das fêmeas da réplica 3 
(tratamento de 20 ºC), uma vez que o crescimento nesta réplica foi anormal devido a uma 
elevada mortalidade e consequente alteração da densidade. Os resultados apresentados 
nas Figuras 20 e 21 mostram que, tanto nos machos como nas fêmeas, o comprimento 
corporal não influencia a velocidade média de natação.  
 
Figura 19 – Relação entre o comprimento da fêmea e o comprimento da antena do macho a 20 °C 
(esquerda), 25 °C (meio) e 30 °C (direita). 
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Perante o resultado da análise anterior (ausência de relação entre o tamanho 
corporal e a velocidade de natação), e no sentido de averiguar se os casais, as fêmeas 
individuais e machos individuais diferem na sua velocidade média de natação, foi 
realizada uma análise de variância multifatorial da velocidade média, com dois fatores: 
temperatura (com três níveis: 20, 25 e 30 ºC) e grupos (com três níveis: fêmeas sem 
ovos, machos e casais). O resultado da análise mostrou que não existe interação entre 
as temperaturas e os grupos [F (4,166) =0,011; p=1,000)] e também não existe diferença 
significativa entre grupos ou entre a velocidade observada às diferentes temperaturas, 
apesar desta última ser quase significativa [F (2,166) =2,869; p=0,06)]. A Figura 22 
representa graficamente a média e o desvio padrão das velocidades médias de cada 
grupo (fêmeas sem ovos, machos e casais), às temperaturas selecionadas. 
  
  
Figura 20 – Relação entre a velocidade média e o comprimento do macho (individuais), às três 
temperaturas selecionadas: 20 ºC (esquerda), 25 ºC (meio) e 30 ºC (direita). 
 
Figura 21 – Relação entre a velocidade média e o comprimento da fêmea (individuais; sem ovos), às três 
temperaturas selecionadas: 20 ºC (esquerda), 25 ºC (meio) e 30 ºC (direita).  
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Figura 22 – Velocidade média dos três grupos (fêmeas, machos e 
casais) e respetivo desvio padrão, às três temperaturas selecionadas 
(20 ºC, 25 ºC e 30 ºC). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
 
 
Utilizando as velocidades médias de fêmeas que apresentavam saco ovígero 
desenvolvido e com ovos, e as velocidades médias de fêmeas sem saco ovígero 
desenvolvido ou vazio (neste caso, fêmeas virgens), realizou-se uma análise de variância 
multifatorial (Figura 23) com dois fatores: temperatura (com dois níveis: 25 ºC e 30 ºC) e 
saco ovígero (com dois níveis: Com saco/Sem saco), de forma a perceber se a presença 
ou ausência de um saco ovígero influencia a velocidade média das fêmeas. Não se 
realizou uma ANCOVA porque, como visto anteriormente, o comprimento da fêmea não 
influencia a sua velocidade média. Nesta análise não foram utilizados os dados de 20 ºC, 
porque o número de fêmeas com saco ovígero, a esta temperatura, era demasiado 
escasso (N=1). Não foi encontrada uma interação significativa entre os dois fatores [F 
(1,50) = 0,184; p=0,67)] mas observou-se uma diferença significativa entre presença ou 
ausência de saco ovígero [F (1,50) = 9,074; p=0,004]. As fêmeas com saco desenvolvido 
apresentaram velocidades médias significativamente superiores às fêmeas sem saco 
desenvolvido, independentemente da temperatura. Estes resultados sugerem que a 
velocidade das fêmeas aumenta após a fertilização dos seus ovos. 
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Figura 23 – Velocidade média das fêmeas com saco ovígero 
desenvolvido e ovos (Com Saco) e sem saco ovígero desenvolvido 
ou vazio (Sem saco) e respetivo desvio padrão, a 25 e 30 ºC. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
3.8. Acasalamento preferencial por tamanho 
 
A análise da relação entre o comprimento corporal do macho e o comprimento 
corporal da fêmea com que se reproduziu mostrou uma única correlação significativa à 
temperatura de 25 ºC (Figura 24). Apenas a esta temperatura ocorreu acasalamento 
preferencial por tamanho (size assortative mating), ou seja, fêmeas maiores acasalaram 
com machos maiores e fêmeas pequenas acasalaram com machos pequenos. Os 
valores de R e p, das regressões lineares efetuadas para todas as temperaturas, estão 
representados na Tabela 3. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Acasalamento 
preferencial 
  R p 
20 ºC 0,423 0,071 
25 ºC 0,489 0,034 
30 ºC 0,212 0,178 
Tabela 3 – Valores de R e p das 
correlações entre o comprimento 
do macho e o comprimento da 
fêmea a 20 ºC, 25 ºC e 30 ºC. 
Figura 24 – Relação entre o comprimento 
corporal do macho e o comprimento corporal da 
fêmea a 25 ºC. 
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3.9. Diferencial de Seleção Estandardizado 
 
No sentido de mostrar qual a intensidade da seleção de fêmeas e machos de A. 
franciscana como reprodutores (neste caso, usando o comprimento corporal do parceiro) 
foi calculado o diferencial de seleção estandardizado (DSE), a cada uma das 
temperaturas. Para tal, os dados relativos ao comprimento corporal dos indivíduos foram 
estandardizados com o desvio padrão da população geral, a cada uma das temperaturas. 
Para o cálculo do DSE não foram utilizados os dados da réplica 3 do tratamento a 20 ºC. 
Os valores de DSE mais elevados foram obtidos para machos e fêmeas a 25 ºC 
(Tabela 4; Figura 25) indicando que, a 25 ºC, tanto os machos como as fêmeas 
selecionadas para a reprodução eram tendencialmente os maiores. O valor mais baixo de 
DSE foi obtido para os machos a 30 ºC, ou seja, os machos reprodutores apresentaram 
um comprimento médio semelhante ao da população geral (ausência de seleção por 
parte das fêmeas). A 20 ºC obtiveram-se valores de DSE semelhantes para machos e 
fêmeas, mostrando que, para ambos os géneros, os indivíduos selecionados para a 
reprodução apresentavam comprimento corporal superior à média da população. No 
entanto, este resultado não significa que fêmeas e machos reprodutores tenham o 
mesmo comprimento corporal, porque o valor de DSE está dependente da média do 
comprimento corporal da população geral.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  DSE 
Fêmeas Machos 
30 ºC 0,632 0,194 
25 ºC 1,333 0,943 
20 ºC 0,594 0,569 
Tabela 4 – Valores do diferencial de seleção 
estandardizado (DSE) para machos e 
fêmeas às três temperaturas selecionadas 
(20 ºC, 25 ºC e 30 ºC).
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Tabela 5 – Número total de casais formados e data do aparecimento do 
primeiro casal, para cada tratamento (20 ºC, 25 ºC e 30 ºC) e respetivas 
alíquotas. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
3.10. Alíquotas (mudança de temperatura) 
 
O número de casais e data do primeiro casal dos gobelés de origem (20 ºC, 25 ºC 
e 30 ºC) e das respetivas alíquotas (20.25, 20.30, 25.20, 25.30, 30.20 e 30.25) estão 
representados na Tabela 5. O tratamento 30.20 apenas teve 2 casais e a maioria da 
população não sobreviveu após a primeira semana.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 Número total de casais Dia do primeiro casal 
20 14 55º dia 
20.25 7 51º dia 
20.30 6 49º dia 
25 20 36º dia 
25.20 6 44º dia 
25.30 17 37º dia 
30 46 23º dia 
30.20 2 41º dia 
30.25 10 36º dia 
Figura 25 – Representação do diferencial de seleção 
estandardizado (DSE) para os machos reprodutores (azul) e 
fêmeas reprodutoras (roxo) às três temperaturas selecionadas. 
(20, 25 e 30 ºC).  
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Não foram encontradas diferenças significativas nas análises de variância 
unifatoriais do comprimento corporal do macho, relativamente às alíquotas originárias do 
tratamento a 20 ºC (20, 20.25 e 20.30) [F (2,29) =2,304; p=0,118], do tratamento a 25 ºC 
(25, 25.20 e 25.30) [F (2,38) =0,601; p=0,553] e do tratamento a 30 ºC (30 e 30.25) [F 
(1,49) =2,199; p=0,144]. Também não foram observadas diferenças significativas [F 
(2,29) =0,383; p=0,685] na análise de variância unifatorial do comprimento corporal da 
fêmea relativamente às alíquotas originárias do tratamento a 20 ºC (20, 20.25 e 20.30). 
Nas análises de variância unifatorial do comprimento corporal da fêmea 
relativamente às alíquotas originárias do tratamento a 25 ºC (25, 25.20 e 25.30) e 
relativamente às alíquotas originárias do tratamento de 30 ºC (30 e 30.25), não foi 
assegurada a homogeneidade de variâncias. Assim, o teste escolhido foi não paramétrico 
(Kruskal-Wallis) para as alíquotas originárias do tratamento a 25 ºC, que mostrou a 
inexistência de diferenças significativas [H (2,41) =3,642; p=0,162]. Pelos mesmos 
motivos, o teste não paramétrico de Mann-Whitney foi selecionado para as alíquotas 
originárias do tratamento a 30 ºC. Também aqui não foram observadas diferenças 
significativas [U=111,5; p=0,057]. 
Quando relacionados os dados do comprimento corporal do macho e da fêmea 
(size assortative mating) não se observaram correlações significativas para nenhum dos 
tratamentos: 20.30 (p=0,474); 20.25 (p=0,087); 25.20 (p=0,146); 25.30 (p=0,726) e 30.25 
(p=0,218). 
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4. Discussão e Conclusão 
 
Um dos objetivos do presente estudo foi avaliar o efeito da temperatura sobre o 
desenvolvimento de Artemia franciscana, uma espécie ectotérmica. Foi possível verificar 
que, a 30 ºC, a taxa de crescimento é superior àquela registada a temperaturas 
inferiores. Tal está de acordo com as conclusões de Angilletta et al. (2004), que 
mostraram que quando expostos a uma temperatura inferior, os organismos ectotérmicos 
apresentam taxas de crescimento menores. Aqui, foi possível observar uma forte 
plasticidade relativamente ao comprimento corporal dos indivíduos, ao longo do 
desenvolvimento ontogénico, às três temperaturas escolhidas.  
No trabalho de Tomkins e Dann (2009), os autores referem que a maturidade 
sexual de A. franciscana, a 25 ºC, ocorre ao 14º dia após a eclosão, em condições 
ótimas. No entanto, no presente estudo, observou-se um atraso nos três tratamentos (20 
ºC, 25 ºC e 30 ºC). Tal pode ser devido ao fator densidade, que é uma variável 
importante no crescimento de Artemia (Dhont & Stappen, 2003). Pode-se referir que, a 30 
ºC, houve maior redução na densidade de indivíduos, ocorrendo maior mortalidade até ao 
22º dia, comparativamente com o tratamento a 20 ºC e 25 ºC, provavelmente por ser uma 
temperatura elevada capaz de impactar a taxa metabólica. Por essa razão, o número final 
de indivíduos adultos foi inferior àquele encontrado nas restantes temperaturas, para o 
mesmo volume de água e quantidade de alimento. É provável que a temperatura, 
associada a uma menor densidade, possa ter potenciado o crescimento e 
amadurecimento dos indivíduos. Se tivermos como referência o tratamento de 25 ºC 
(temperatura mais próxima do ótimo para a espécie; Vanhaecke et al., 1984; Browne & 
Wanigasekera, 2000), a aceleração do desenvolvimento dos indivíduos a 30 ºC também 
pode dever-se o facto de que esta temperatura é já próxima do limite suportado pela 
espécie, causando stress, impelindo os indivíduos a reproduzir-se o mais rápido possível. 
Relativamente às alterações na temperatura (alíquotas), os resultados indicam 
que a A. franciscana apresentou menor resistência quando a temperatura baixou 10ºC 
(de 30 ºC para 20 ºC – alíquota 30.20), causando a total mortalidade dos indivíduos, e 
maior resistência quando a temperatura aumentou 10 ºC (de 20 ºC para 30 ºC – alíquota 
20.30). Tal resistência a um aumento abrupto de temperatura pode ser parcialmente 
explicado pelo facto de A. franciscana ser reconhecidamente resistente a temperaturas 
elevadas, comparativamente a espécies próximas (Browne et al., 1988; Medina et al., 
2007). Os indivíduos que nasceram a 20 ºC e foram transferidos para 25 ºC (20.25) e 30 
ºC (20.30), apesar do número inferior de casais que provavelmente resultou de uma 
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densidade reduzida relativamente à observada nos gobelés de 20 ºC, começaram a 
formar casais mais cedo. Esta observação reforça a hipótese de que o aumento de 
temperatura acelera o desenvolvimento e antecipa a maturação sexual. Os indivíduos 
que cresceram a 25 ºC, e os que cresceram a 25 ºC e foram transferidos para o aquário a 
30 ºC (25.30), tiveram um número semelhante de casais e começaram a acasalar em 
datas próximas. O aumento de 5 ºC parece não ter afetado os indivíduos que cresceram 
a 25 ºC, enquanto o decréscimo de 5 ºC, quando foram transferidos para o aquário a 20 
ºC (25.20), levou a um número inferior de casais formados mais tardiamente. Os 
indivíduos que nasceram e cresceram a 30 ºC tiveram um maior número de casais, os 
quais surgiram mais cedo do que na população que foi transferida para 25 ºC (30.25) e 
20 ºC (30.20), e do que a população que se manteve a 25 ºC e 20 ºC durante toda 
experiência. Isto dever-se-á a um crescimento e amadurecimento mais rápido dos 
indivíduos, a 30 ºC, como observado na análise das curvas de crescimento. Em relação 
ao tipo de emparelhamento dos casais, não foi observado acasalamento preferencial por 
tamanho em nenhuma das alíquotas, facto que poderá resultar, pelo menos parcialmente, 
do baixo número de indivíduos. 
Assim, os resultados do presente estudo permitem concluir que um aumento de 
temperatura acelera o início do acasalamento e é capaz de potenciar a formação de 
casais. Contrariamente, uma redução da temperatura parece atrasar o início do 
acasalamento, diminuindo também a observação de casais. Podemos, pois, afirmar que a 
reprodução em A. franciscana é sensível a alterações na temperatura, mesmo àquelas 
que são projetadas para o futuro próximo, resultado do fenómeno de aquecimento global.  
Alguns autores (ex: Tomkins & Dann, 2009) referem que o tamanho é um fator 
importante no acasalamento de Artemia, onde é comum o acasalamento preferencial por 
tamanho (indivíduos tendem a acasalar com parceiros de tamanhos similares). No 
entanto, no presente estudo, tal emparelhamento por tamanho foi apenas observado a 25 
ºC, o que parece ser mais uma indicação de que temperaturas mais distantes do ótimo 
para a espécie poderão levar a uma disrupção dos padrões reprodutivos e, 
consequentemente, da intensidade da seleção sexual. Outro parâmetro que pareceu 
indicar que 25 ºC é a temperatura mais próxima do ótimo para a espécie foi a análise do 
diferencial de seleção estandardizado (DSE). Aqui, ocorreu uma maior intensidade de 
seleção por indivíduos de maiores dimensões a 25 ºC, tanto para machos como para a 
fêmeas, indicando que os indivíduos selecionados para a reprodução tinham 
comprimentos corporais consideravelmente maiores ao comprimento corporal médio da 
população. A 30 ºC, os machos apresentaram um valor de DSE baixo, mostrando que 
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aqueles que se reproduziram apresentavam, em média, um comprimento próximo da 
média da população geral de machos. Este facto sugere que a eventual preferência das 
fêmeas (ou capacidade de competição intra-sexual dos machos pelo acesso às fêmeas) 
será diluída com o aumento da temperatura. É possível que temperaturas elevadas 
forcem os indivíduos a optar por uma rápida reprodução, em detrimento dos benefícios 
da escolha da qualidade do parceiro, favorecendo-se o acasalamento aleatório e 
diminuindo a intensidade de seleção sexual.  
Segundo Tomkins e Dann (2009), os machos têm tendência a preferir fêmeas 
maiores porque estas dão origem a um maior número de descendentes (maior fitness). 
Com base nos resultados do presente estudo, foi possível observar que, de facto, fêmeas 
maiores apresentam um saco ovígero maior após fecundação, o que poderá indicar um 
maior potencial reprodutivo. Tomkins e Dann (2000) sugerem que as fêmeas escolhem o 
macho pelo seu tamanho, o que reflete consequentemente a sua velocidade de natação. 
Os machos nadam mais rápido que as fêmeas para aumentar a probabilidade de 
reprodução e machos maiores terão velocidades superiores (Dockery & Tomkins, 2000). 
Maior velocidade de natação do macho seria favorável para a fêmea durante o 
acasalamento em riding position, permitindo uma maior taxa de filtração de alimento, o 
que facilitaria o desenvolvimento dos seus ovos (Tomkins & Dann, 2009). No entanto, 
neste estudo, quando se comparou a velocidade média dos vários grupos (fêmeas 
individuais sem ovos, machos individuais e casais) não foram observadas diferenças. A 
diferença entre as temperaturas foi quase significativa (maior velocidade a temperaturas 
mais altas), o que poderá resultar do reduzido número de indivíduos em alguns grupos 
experimentais (p.e. grupo das fêmeas a 20 ºC e grupo das fêmeas a 30 ºC). Visto que os 
machos nadaram tão rápido quanto as fêmeas, independentemente do comprimento 
corporal, a velocidade não constituirá, certamente, uma vantagem suficiente capaz de 
exponenciar a seleção por tamanhos. Outra hipótese que poderia explicar a preferência 
por machos de maiores dimensões seria a de que machos grandes ostentam maiores 
ornamentos (neste caso, as antenas secundárias). Os nossos resultados evidenciaram 
uma correlação significativa entre o comprimento corporal da fêmea e o comprimento da 
antena do respetivo macho com que ela acasalou, o que nos permite afirmar que as 
antenas do macho são importantes durante o processo reprodutivo. Se os machos 
pretendem fêmeas maiores, com o objetivo de maximizar o número de descendentes, 
antenas maiores capazes de segurar fêmeas de grandes dimensões são benéficas. Os 
dados obtidos suportam esta hipótese, ainda que apenas nos tratamentos de 20 ºC e 25 
ºC. Assim, sem surpresa, foi nestas duas temperaturas que observámos uma maior 
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intensidade de seleção (valor de diferencial de seleção superior) para machos 
reprodutores maiores e uma correlação significativa entre o comprimento fêmea e o 
comprimento das antenas do macho. Se pensarmos na perspetiva da seleção por parte 
da fêmea, e visto que as antenas do macho estão positivamente relacionadas com o seu 
comprimento corporal, este resultado pode indicar que as fêmeas podem, eventualmente, 
escolher os machos pelas suas antenas (fêmeas maiores dando preferência a antenas 
maiores, provavelmente para garantir a sua segurança e estabilidade em riding position). 
No entanto, é importante ressalvar que a 25ºC (e quase a 20ºC) houve acasalamento 
preferencial por tamanho, e como o comprimento corporal do macho está intimamente 
relacionado com o tamanho das antenas, o macho poderá estar a ser selecionado pelo 
seu comprimento corporal, e não pelo tamanho das suas antenas. 
Mas será que as fêmeas têm de facto poder de escolha, ou a formação de casais 
resulta primariamente da capacidade do macho em capturar uma fêmea? Apenas no 
tratamento a 25 ºC é que foi observada uma relação direta entre o comprimento do 
macho e a área do saco da fêmea, ou seja, machos maiores estiveram associados a 
sacos ovígeros maiores (da fêmea com que acasalaram) e machos menores estiveram 
associados a sacos ovígeros mais pequenos. Este facto resulta do acasalamento 
preferencial por tamanho observado a esta temperatura (25 ºC), onde machos maiores 
acasalaram preferencialmente com fêmeas maiores, com sacos ovígeros maiores após 
fecundação. No entanto, não foi observada relação significativa, a nenhuma temperatura, 
entre o comprimento do macho e a área dos ovos da fêmea com que acasalou. Este 
resultado sugere que será indiferente para a fêmea (em termos de número de 
descendentes) acasalar com machos maiores ou mais pequenos, porque estes não 
influenciam a área dos ovos/número de ovos. A análise dos dados obtidos sugere que a 
preferência das fêmeas por determinados parceiros sexuais não será tão evidente como 
usualmente referido, seja devida às vantagens associadas a uma maior velocidade de 
natação (Dockery & Tomkins, 2000) ou maior desenvolvimento dos ornamentos (Tomkins 
& Dann, 2009). Pode, no entanto, existir outro tipo de vantagens para as fêmeas, menos 
conspícuas que as acima referidas, que sustentem preferências por parceiros de maiores 
dimensões (por exemplo, relacionadas com taxas de fertilização ou sobrevivência da 
descendência). Apesar das fêmeas poderem “recusar” alguns machos durante as 
tentativas iniciais de formação do par (Sugumar, 2010), é possível que a reprodução seja 
sobretudo dependente da capacidade do macho em agarrar as fêmeas que pretende com 
as suas antenas. 
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Vanhaecke et al. (1984) mostraram que, mesmo dentro da mesma espécie (A. 
franciscana), a temperatura letal para metade da população é diferente consoante a 
distribuição geográfica da espécie: para os indivíduos provenientes da Baia de São 
Francisco, esta temperatura ocorre entre os 29-30 ºC, em Macau o intervalo sobe para os 
30-31 ºC e, em Barotec Nuevo (Filipinas), atinge os 32 ºC. Estas diferenças sugerem 
elevada plasticidade por parte da espécie nas respostas à temperatura ambiental. 
Existem também estudos sobre a expressão dos caracteres sexuais secundários (West & 
Packer, 2002; Botero & Rubenstein, 2012) e de como esta pode ser impactada pela 
temperatura. No entanto, no presente estudo, os resultados obtidos indicam que o 
comprimento e largura das antenas do macho não parecem ser influenciados pela 
temperatura durante o desenvolvimento ontogénico de uma única geração (crescimento 
isométrico). Este resultado sugere alguma rigidez no desenvolvimento dos caracteres 
sexuais do macho, suportando a hipótese de que as antenas são cruciais à reprodução.  
No que respeita à análise do possível efeito da presença do saco ovígero na 
velocidade média da fêmea, obtivemos resultados inicialmente inesperados. Fêmeas com 
sacos ovígeros desenvolvidos e com ovos apresentaram velocidades médias superiores 
(razão pela qual não foram incluídas na análise da velocidade média entre grupos, uma 
vez que iriam influenciar a velocidade média geral das fêmeas). Sugumar (2010) refere 
que o macho de Artemia está sempre preparado para “agarrar” uma fêmea para o 
acasalamento. Assim, é possível que as fêmeas com ovos nadem mais rápido de forma a 
diminuírem o stress induzido pelo assédio dos machos, evitando serem agarradas 
novamente enquanto ainda não desovaram.  
Em resumo, as principais conclusões deste estudo foram: 
- O aumento de temperatura pode conduzir a um aumento da mortalidade e 
redução da densidade populacional em A. franciscana; 
- O comprimento corporal e velocidade de desenvolvimento, em A. franciscana, 
são afetados pela temperatura; 
- Os caracteres sexuais do macho de A. franciscana apresentam rigidez fenotípica 
a diferentes temperaturas, reforçando a elevada importância dos mesmos na reprodução; 
- Perante uma alteração na temperatura, os indivíduos de A. franciscana parecem 
estar melhor adaptados a um aumento do que a uma descida de temperatura; 
- Elevadas temperaturas (superiores ao ótimo da espécie) parecem potenciar 
reduções na intensidade da seleção sexual. 
Tendo em conta o padrão de resultados obtidos, seria agora importante averiguar 
o efeito da temperatura noutro tipo de parâmetros, tais como a fecundidade e o fitness: 
   
Discussão e Conclusão 
 
50 
 
será que o número de descendentes (quantidade), o tamanho e a sobrevivência dos 
descendentes (qualidade) e/ou o timing da eclosão após o acasalamento, é alterado a 
diferentes temperaturas? Para se responder estas questões, seria ideal a criação de um 
estudo transgeracional, que não é fácil de realizar com modelos que tenham ciclos de 
vida muito longos, de modo a permitir compreender o efeito de potenciais alterações 
climáticas ao longo do tempo. 
Com base nos resultados deste estudo, e outros anteriores, parece seguro afirmar 
que A. franciscana apresenta, de facto, plasticidade fenotípica suficiente para justificar o 
estatuto de espécie invasora, uma vez que é capaz de adaptar-se a mudanças para fora 
do seu ótimo de temperatura. No entanto, é possível que mortalidades acrescidas, 
diminuição de fertilidade e reduções na intensidade dos processos de seleção sexual 
impactem o processo de adaptação e manutenção das populações. Finalmente, pode 
concluir-se que alguns fatores envolvidos na reprodução e na seleção sexual, tais como o 
tempo de desenvolvimento dos indivíduos, o seu comprimento, o início da reprodução e o 
acasalamento preferencial pelo comprimento, poderão sofrer alterações devido a 
flutuações na temperatura, principalmente em espécies ectotérmicas, como A. 
franciscana, e outras semelhantes a esta. Tem que haver uma conscientização global 
das consequências que as alterações climáticas carregam e para tal é necessário ainda 
que se realizem múltiplos estudos, aprofundados, que abarquem diferentes níveis de 
interação entre espécies, populações, comunidades e ecossistemas. 
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Anexo 1 – Tabela das temperaturas reais medidas ao longo da experiência. 
 
 
Temperatura (ºC) 
 
20 25 30 
 
Réplica Réplica Réplica 
Dia 1 2 3 1 2 3 1 2 3 
1 20,7 20,9 20,7 24,9 24,5 24,5 29,7 29,9 29,8 
2 22,4 22,4 22,4 24,4 24,4 24,4 30,4 30,4 30,4 
3 22,7 22,5 22,5 23,6 23,4 23,4 30,4 30,6 30,7 
5 22,0 22,0 22,6 25,4 25,8 25,9 30 30,3 30,3 
8 22,2 22,4 22,2 25,7 25,8 25,6 30,3 30,8 30,8 
9 22,0 22,1 22,9 25 25,7 25,6 30,5 30,2 30,8 
10 22,0 22,1 22,9 25 25,7 25,6 30,5 30,2 30,8 
11 23,0 23,0 23,6 25,5 25,8 25,9 30,9 30,5 30,6 
12 22,6 22,6 22,2 25,2 25,6 25,3 30,6 30,7 30,2 
15 23,6 23,4 23,8 25,2 25,3 24,7 30,3 30,6 30,6 
16 23,4 23,4 23,4 25,2 25,4 25,8 30,6 30,2 30,4 
20 22,5 22,6 22,6 25,7 25,4 25,3 30 30,6 29,5 
22 23,4 23,2 23,2 25,6 25,7 25,6 30,4 30,5 30,2 
23 23,8 23,9 23,1 25,7 25,6 25,3 30,1 30,2 30,4 
24 22,4 22,5 22,7 25,4 25,5 25,1 30,5 30,3 30,3 
25 21,7 21,5 21,9 25,5 25,1 25,4 30,5 30,4 30,5 
26 20,9 20,8 20,7 25,4 25,2 25,2 30,5 30,4 29,7 
29 22,6 22,6 22,9 25 26 25,8 30,3 30,5 30,6 
31 23,1 23,0 22,7 25,6 25,9 25,5 31,2 - 30,5 
32 23,5 23,4 23,5 26,6 26,7 26,6 29 30,3 29,9 
37 23,1 22,0 22,2 25,1 25,4 25,4 30,5 30,2 29,5 
38 21,3 21,4 21,2 26 26,7 26,3 30,6 31,1 30,5 
39 22,0 21,2 21,2 26,2 26,7 25,5 29,7 30,5 29,5 
41 20,3 20,4 20 25 25 24,9 29 30,4 29,5 
44 22,8 22,5 22,2 24,9 24,7 24,9 30,2 30,1 29,5 
45 23,5 23,2 23,8 24,7 24,7 25,2 30,3 30,2 29,1 
46 23,5 23,3 23,2 25,7 24,6 25,1 30,3 30,4 30,4 
47 22,7 22,4 21,2 24,2 24,4 24,9 30,7 30,7 29 
52 20,0 20,1 20,4 24,9 24,4 24,3 29,5 29,4 29,5 
53 22,7 22,7 22,6 24,6 24 24,9 29,6 29,3 29,9 
55 23,8 23,1 23,7 25,5 25,5 25,8 29,5 29,3 29,3 
57 - - - 25,3 25,7 25 29,5 30,4 30,6 
58 23,1 22,4 22 24,5 24,5 24,4 29,3 29,8 29,7 
60 22,0 22,2 22,4 25,7 25,7 25,4 29,4 30,7 29,3 
 
